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摘要 : 体型 是 昆 
型 上 常 表现 出 明显 的 渐变 ,导致 这 些 渐 变 的 环境 因素 包 ] 
因素 也 会 对 昆虫 种 群 内 个 体 体 型 产生 影响 。 肉 雄 个 体 的 体型 存在 差异 , 称 性 体 焉 
细 的 分 析 , 其 形成 机 制导 致 多 个 假说 的 提出 ,这 些 假说 又 在 多 种 昆虫 





地 理 差 异 。 
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这 些 差异 形成 的 途径 已 经 得 到 讨 
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到 验证 。 本 文 从 同一 种 昆虫 不 同 种 群 间 \ 同 一 种 群 内 、 





影响 昆虫 种 群 间 体 型 变异 和 种 群 
面 的 研究 进行 了 综述 ,并 对 未 来 的 相关 研究 提供 了 建议 。 
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基本 的 形态 特性 , 它 会 影响 到 昆虫 几乎 所 有 的 生理 和 生活 史 特 性 。 同 种 昆虫 不 同 地 理 种 群 在 体 
括 温 度 、 湿 度 、 光 照 \ 寄 主 植物 种 群 密度 等 ,并 且 多 种 环境 

















! 二 型 性 。 性 体型 二 型 性 也 显示 了 























ERE Hk HIR] 3 个 水 平 ,对 种 内 昆虫 体型 变异 的 方式 ， 





























内 昆虫 体型 的 变异 的 环境 
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因素 ,以 及 昆虫 性 体型 二 型 性 及 其 地 理 变 异 的 现象 等 方 
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Abstract: Body size, a fundamental morphological trait in insects, affects virtually all physiological and 


life-history traits of an insect. Body size always shows a significant gradient change among different 


geographic populations of the same insect species. Many environmental factors including temperature, 


humidity, photoperiod, host plant, and population density contribute to this gradient change and also 


affect insect body size within a population. Males and females differ in their body size, a phenomenon 


called sexual size dimorphism (SSD). There is also geographical variation in SSD. The ways those 


differences formed have been comprehensively analyzed , and the formation mechanisms of these variations 


caused the formulation of many hypotheses, which had been proved in many insect species. In this 


article, we summarized the ways insect body size varies among different geographic populations, the 


environmental factors affecting insect body size among different geographic populations and within one 


population, the phenomenon of sexual size dimorphism and the geographic variation of sexual size 


dimorphism, the ways sexual size dimorphism forms, the ultimate cause of sexual size dimorphism, the 


environmental factors of geographic variation of sexual size dimorphism from the three levels of inter- 


population, intra-population and individuals of different sex. Suggestions for future related research were 


also given. 


Key words; Insect; body size; sexual size dimorphism; environmental factors; geographic variation 
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F 之 一 ,包括 卵 的 大 小 、 


WE, REEK AK .体重 等 ,与 其 他 生物 学 特性 紧 
密 相 关 ,会 影响 昆虫 的 竞争 `. 迁 飞 能 力 .寿命 .后 代 的 
体型 ,数量 等 几乎 所 有 的 其 他 生物 学 特性 ( Peters , 
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1983; Honek, 1993 ) 。 在 昆虫 种 群 中 ,个 体 体型 的 
变异 非常 普遍 ,种 群 内 成 熟 个 体 的 体型 通常 表现 出 
一 定 的 差异 。 不 同 地 理 种 群 之 间 昆 虫 的 体型 存在 明 
显 的 变异 。 昆 虫 肉 雄 个 体 之 间 体 型 存在 差异 的 现象 
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被 称 为 性 体型 二 型 性 现象 。 性 体型 二 型 性 也 存在 明 
显 的 地 理 变 异 。 昆 虫 种 群 之 间 和 种 群 内 体型 变异 的 
现象 以 及 性 体型 二 型 性 地 理 变异 的 现象 有 很 多 解 
释 ,这 些 解 释 包 括 发 育 过 程 中 的 环境 因素 和 长 期 进 
化 过 程 中 的 遗传 因素 ,包括 气候 的 差异 ,资源 的 质量 
和 效用 ,被 捕食 者 的 大 小 ,社会 因素 比如 种 群 密度 和 
元 争 ,配偶 选择 和 种 群 间 发 育 速 率 的 变异 等 (Berven 
and Gill, 1983; Peters, 1983; Atkinson, 1994; 
Sandland and Minchella, 2004) , 

瑞士 科学 家 Blanckenhorn ,美国 科学 家 Stillwell 
和 英国 科学 家 Peter 等 从 温度 .湿度 .降雨 .寄主 植物 
和 种 群 密度 等 多 种 环境 因素 方面 对 类 蝇 
Scathophaga 
(Blanckenhorn and Hellriegel, 2002; Blanckenhorn 
2005 2), 7K Œ Aquarius remigis 
( Blanckenhorn et al., 1995; 
Fairbairn, 1995) £ © FH E Stator limbatus (Stillwell 
et al., 2007; Stewell and Fox, 2009), pu zy x; 2e 
Callosobruchus maculatus (Stillwell and Fox, 2007 ) 等 
多 种 昆虫 体型 及 性 体型 二 型 性 的 地 理 变异 的 影响 都 
有 大 量 研究 和 总 结 。 国 内 昆虫 体型 及 性 体型 二 型 性 
的 研究 仅见 大 头 金晶 Chrysomyia megacephala 和 丝 
光 绿 晶 Lucilia sericata ( £ YLI S, 2002 ) , i xj ter 
Aphis fabae ( ZERJOPE NIAE WRF, 2006) W EKE 
Ostrinia furnacalis( 1& /]|vzx 4 , 2011) WARK Fe H E 
Colaphellus bowringi ( EE 45 4E 4$, 2012) 等。 本 文 从 
昆虫 种 内 不 同 种 群 间 、 同 一 种 群 内 和 雌雄 虫 之 间 3 
个 水 平 对 昆虫 种 内 体型 变异 的 方式 、 种 群 间 昆 虫 体 
型 变异 和 种 群 内 昆虫 体型 的 变异 的 影响 因素 ,昆虫 
性 体型 二 型 性 及 其 地 理 变异 的 现象 ,性 体型 二 型 性 
形成 的 途径 及 其 机 制 等 方面 的 国内 外 研究 进行 了 介 
绍 ,并 对 未 来 的 研究 提出 了 一 些 建议 。 


1 昆虫 体型 的 地 理 变异 


动物 体型 随 纬 度 和 海拔 或 两 者 共同 作用 的 渐变 
在 多 个 研究 中 有 报道 ( Masaki, 1967; Landman et 
al., 1989; Mousseau and Roff, 1989; Roff and 
Mousseau 2005; Berner and Blanckenhorn et al., 
2006; Bidau and Martí, 2007) 。 其 中 体型 随 纬度 / 海 
拔 增 加 而 增 大 被 称 为 风格 曼 法 则 (Bergmann s rule) 
( Bergmann, 1847) ,体型 随 纬 度 / 海 拔 增加 而 减 小 被 
称 为 反 贝 格 曼 法 则 (converse Bergmann’ s rule) 
(Ray, 1960) 。 
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1.1 贝 格 曼 法 则 和 反 贝 格 曼 法 则 

1847 年 ,德国 科学 家 贝 格 曼 (Bergmann ) 首次 在 
恒温 动物 中 发 现 一 个 体型 随 纬度 增加 而 增 大 的 规 
则 , 称 为 贝 格 曼 法 则 (Bergmann ,1847)。 人 解释 为 大 
型 动物 有 更 大 的 表面 积 与 体积 的 比率 ,在 寒冷 的 地 
区 更 有 利于 热量 的 保持 。 然 而 , 当 贝 格 曼 法 则 出 现 
大 约 一 百年 以 后 ,这 个 法 则 在 变温 动物 中 被 发 现 
(Ray, 1960)。 如 大 不 列 颠 群岛 上 和 北欧 的 65 种 蚂 
蚁 种 群 的 体型 随 纬度 增加 而 增 大 (Cushman et al., 
1993) , JE ZR, WS Myrmeleon immaculatus 的 体 
型 从 南 到 北 呈 现 上 升 趋势 (Arnett and Nicholas, 
1999) 。 在 美洲 土地 上 的 非洲 来 源 的 蜜蜂 体型 随 纬 
度 的 增高 而 增 大 (Sheppard and Smith, 2000) 等 。 

然而 越 来 越 多 的 证 据 证 明 很 多 无 消 椎 动物 的 体 
型 表现 为 反 贝 格 曼 法 则 ,在 更 高 纬度 和 更 高 海拔 时 
体型 更 小 ( Masaki, 1967; 
Hellriegel, 2002) 。 如 水 昌 A. remigis 更 高 纬度 的 加 
拿 大 魁北克 (46"N) 种 群 个 体 显 车 大 于 美国 纽约 
(43?N) Ar PE PR JN (419 ND) 种 群 个 体 , 并 产 更 出 小 
的 卵 (Blanckenhorn and Fairbairn, 1995) 。 亚 洲 玉米 
X O. furnacalis 肉 雄 师 重 都 随 纬 度 增 大 而 减 小 ( 涂 
小 云 等 ,2011 ) 。 大 猿 叶 虫 C，bowringi 江西 龙南 
(24*N) 、 江 西 修 水 (29°N) .山东 泰安 (36"5N) 和 哈 尔 
T (45* N) 4 个 地 理 种 群 的 体重 随 纬度 的 升 高 而 明 
AD BEARS (EE AGRAR, 2012 ) 。 

关于 动物 随 随 纬度 地 理 变 异 的 原因 及 其 内 在 的 
机 制 ,引起 了 动物 学 生态 学 家 和 遗传 学 家 们 的 广泛 
关注 和 强烈 的 兴趣 。Blanckenhom 和 Demont 
(2004) 列 出 了 11 个 目的 46 种 昆虫 的 体型 随 纬度 变 
化 的 情况 ,发现 其 中 37% 符合 贝 格 曼 法 则 ,然而 其 
中 63% 出 现 反 贝 格 曼 法 则 。 
1.2 不 同 地 理 种 群 间 昆虫 体型 变异 的 影响 因素 

自从 贝 格 曼 法 则 的 提出 以 来 ,动物 体型 的 地 理 
变异 现象 受到 了 广泛 的 关注 。 由 于 不 同 地 理 种 群 动 
物 所 在 地 的 环境 条 件 存在 差异 ,一 系列 的 环境 因子 
被 认为 是 导致 动物 体型 变异 的 原因 。 这 些 环境 因素 
包括 温度 、 湿 度 、 寄 主 植物 .季节 性 气候 等 。 
1.2.1 温度 : 由 于 温度 总 是 随 纬度 协 变 的 ,温度 通 
常 被 假定 为 动物 体型 随 纬度 渐变 的 选择 因素 。 不 同 
纬度 昆虫 体型 与 该 种 类 昆虫 活动 时 期 的 环境 温度 存 
在 明显 的 相关 性 ,为 正 相 关 或 者 负 相 关 (Sheppard 
and Smith, 2000; Stillwell et al., 2007) 。 如 在 美洲 ， 
温度 被 认为 是 非洲 来 源 的 蜜蜂 的 高 纬度 种 群 比 低 纬 
度 种 群体 型 更 大 的 主要 的 原因 (Sheppard and 
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Smith, 2000) 。 关 于 动物 的 纬度 渐变 , 贝 格 曼 认 为 
在 恒温 动物 中 ,大 的 动物 比 小 动物 有 更 小 的 体 表面 
积 -体积 比 ,导致 动物 在 较 低 温 的 环境 中 能 够 更 好 地 
避免 热量 损失 ( Bergmann , 1847 ) 而 形成 了 恒温 动物 
的 贝 格 曼 渐变 。 然 而 , 越 来 越 多 的 学 者 认为 ,变温 动 
物 可 以 利用 高 于 体温 的 环境 温度 进行 新 陈 代谢 ,也 
可 以 迅速 地 适应 周围 的 低温 环境 ,并 不 需要 保持 自 
身 的 热量 。 因 此 高 纬度 变温 动物 体型 增 大 不 能 由 增 
大 表面 积 -体积 比 来 减少 热量 损失 来 解释 。 此 外 , 体 
表面 积 -体积 比 这 一 假说 也 无 法 解释 昆虫 体型 的 反 
贝 格 曼 法 则 变异 。 

1.2.2 湿度 : 除 温度 以 外 ,湿度 (降雨 和 湿 气 ) 通 常 
与 温度 一 样 随 纬度 变化 而 变化 ;热带 地 区 具有 大 的 
降雨 量 和 湿度 ,两 者 都 随 纬度 增加 而 降低 。Telonis- 
Scott 等 (2006 ) 研究 表明 ,湿度 可 以 比 温度 与 动物 种 
内 体型 变异 更 高 度 相关 ,暗示 了 湿度 可 能 是 一 个 比 
温度 更 重要 的 体型 选择 因素 。 由 于 大 的 体型 降低 了 
表面 积 -体积 比 , 并 且 增 加 了 绝对 水 分 的 含量 ,任何 










































































些 不 连续 的 寄主 中 生长 发 育 的 昆虫 ,如 拟 寄生 昆虫 
和 食 豆 甲虫 中 ,生长 发 育 期 间 种 子 大 小 是 成 虫 体型 
的 一 个 重要 选择 因素 (Mackauer and Chau, 2001) 。 
另外 ,与 寄主 植物 的 防御 机 制 有 关 。 处 于 不 同 
纬度 的 植物 抵抗 寒冷 .虫害 的 能 力 有 着 明显 的 区 别 。 
植物 抗 性 的 改变 可 以 导致 当地 相应 的 食 草 昆虫 的 表 
型 发 生 改 变 。 植 物 拥 有 的 对 食 草 动物 的 抗 性 可 以 作 
为 食 草 动物 生理 机 能 、 生 活 史 行为 以 及 形态 学 的 一 
个 强烈 的 选择 因素 。 植 物 组 织 的 一 系列 化 学 防御 和 
物理 防御 比如 绒毛 ,或 叶片 的 硬度 可 以 影响 昆虫 生 
物 学 特性 的 进化 (Levin, 1973; Bernays, 1991 ) 。 其 
中 一 个 与 叶片 硬度 相关 的 特性 是 卵 的 大 小 ,特别 是 
初 用 幼虫 的 大 小 。 比 如 , 松 异 舟 蛾 Thaumetopoea 
pityocampa 卵 的 大 小 的 地 理 变异 与 寄主 植物 的 松针 
的 人 硬度 正 相 关 ( Zovi et al., 2008) ; 直 纹 弄 蝶 Parnara 
guttata 卵 的 大 小 能 对 寄主 植物 叶片 的 硬度 作出 反 
应 (Mizumoto and Nakasuji, 2007), 3& Yi HE pi dE 
Battus philenor 的 幼虫 和 成 虫 大 小 与 寄主 植物 是 否 


















































最 度 的 渐变 都 可 能 导致 干燥 胁迫 形成 选择 体型 的 变 
(Le Lagadec et al., 1998) 。 在 果 晶 种 类 中 ,包括 
HR SEHR Drosophila melanogaster 和 拟 果 量 D. 
simulans 的 体型 和 干燥 胁迫 都 随 纬度 增加 而 增加 
(Hoffmann and Harshman, 1999) ,并 日 在 自然 种 群 
中 是 共 变 关系 (Van Herrewege and David, 1997), 
干燥 胁迫 的 选择 也 与 体型 增 大 有 关 (Telonis-Scott et 
al., 2006) ,并 且 大 的 体型 随 低 湿度 转变 为 高 湿度 而 
迅速 进化 ( Kennington et al., 2003) 。 这 些 结果 上 暗示 
了 湿度 的 渐变 可 以 形成 昆虫 体型 随 纬度 的 渐变 。 
1.2.3 光 周 期 : 光 周 期 不 仅 可 以 作为 重要 的 季节 
信号 来 调节 昆虫 的 生长 发 育 ( Malaquias et al., 
2009) ,而 且 不 同 地 理 纬度 的 光 周 期 同 温度 ,湿度 一 
样 存在 明显 的 变异 。 然 而 , 光 周 期 是 否 作为 一 个 直 
接 导致 昆虫 体型 地 理 变 异 的 影响 因素 或 者 作为 一 个 
其 他 因素 作用 于 体型 地 理 变异 的 调节 ? 它们 之 间 的 
作用 方式 如 何 ? 有 什么 内 在 机 制 ? 这 些 问题 还 很 少 
有 人 关注 ,值得 进一步 研究 。 

1.2.4 寄主 植物 : 首先 ,与 寄主 植物 种 子 大 小 有 
关 。 由 于 很 多 植物 种 类 的 种 子 表现 出 纬度 的 变异 ， 
由 于 激烈 的 竞争 居住 在 里 面 的 昆虫 可 能 会 受到 影 
响 , Stillwell 4 (2007) EME SAA HS. limbatus 的 
体型 与 种 子 的 大 小 显著 相关 ,表明 寄主 大 小 限制 了 


ae 




























































































有 绒毛 存在 明显 的 相关 性 (Fordyce et al., 2010) 。 
1.2.5 种 群 密度 : 种 群 密度 对 昆虫 种 群 的 影响 很 
复杂 ,自然 界 的 种 群 处 于 一 个 变化 的 并 且 相 互 作用 
的 环境 中 ,密度 本 号 对 种 群 的 影响 必须 通过 高 度 复 
杂 的 技术 区 分 开 与 种 群 密度 增长 一 致 的 直接 影响 与 
间接 影响 来 分 析 。 

当 密 度 变 化 ,幼虫 期 从 一 种 表 型 转变 为 另 一 种 
表 型 时 ,密度 依赖 的 阶段 性 多 型 性 即 会 出 现 。 在 蝗 
科 ( Acrididae ) 昆虫 中 , 这 个 现象 非常 普遍 。Jannot 
等 (2009) 证 明了 钝 蝗 Romalea microptera 有 一 个 随 
经 度 变 化 的 体型 渐变 现象 ,西部 的 种 群 个 体 小 于 东 
部 种 群 个 体 。 他 们 认为 这 个 经 度 的 渐变 是 由 依赖 于 
密度 的 逐步 形成 的 。 利 用 2 x3(2 个 种 群 x3 个 密 
度 ) 实 验 设计 方案 ,测量 了 种 群 、 密 度 、 种 群 x 密度 
相互 作用 对 5 个 幼虫 期 及 成 虫 期 生活 史 特 性 ( 翅 
长 .质量 .累计 发 育 时 间 和 生长 速率 等 ) 及 存活 率 的 
影响 。 结 果 表 明 ,密度 对 生活 史 和 死亡 率 的 效应 与 
种 群 对 生活 史 和 死亡 率 的 效应 是 相互 独立 的 。 高 密 
度 导致 大 的 体型 及 高 的 死亡 率 ;西部 种 群 比 东部 种 
群 有 更 小 成 虫 体型 ,更 短 的 成 虫 期 及 高 的 存活 率 。 
1.2.6 季节 性 气候 :一 些 研 究 指 出 ,季节 性 气候 即 
一 年 中 温度 湿度、 降雨 的 变化 ,可 以 比 温度 更 好 地 
解释 纬度 的 渐变 ,因为 在 季节 性 环境 中 较 大 的 个 体 



























































该 虫 生长 。 寄 主 大 小 可 以 通过 对 单个 个 体 资 源 需 求 
的 限制 (比如 个 体 在 小 的 种 子 中 不 可 以 长 得 很 大 ) 
或 通过 幼虫 竞争 强度 的 变 蜡 影 响 体 型 ,暗示 了 在 一 





在 环境 条 件 的 不 适宜 时 期 有 较 强 的 抗 饥 饿 能 力 ( 物 
质 储藏 增加 的 结果 ) (Cushman et al., 1993; Arnett 
and Nicholas, 1999) ,说 明 季 节 性 气候 也 是 决定 昆虫 
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体型 大 小 的 重要 因素 。 如 四 纹 豆 象 C， maculatus 的 
不 同 种 群 的 体型 大 小 与 季节 性 气候 显著 相关 
(Stillwell and Fox, 2007) 。 
1.3 种 群 内 昆虫 体型 的 影响 因素 

不 同 种 群 昆虫 体型 是 对 当地 不 同 的 环境 因子 适 
应 的 结果 ,了 解 昆虫 单个 种 群 在 实验 室 不 同 的 环境 
条 件 体 型 的 变化 情况 ,有 助 于 人 们 对 昆虫 体型 地 理 
变异 过 程 中 的 各 种 环境 因子 作用 方式 的 有 更 深入 的 
认识 。 一 系列 的 实验 证 明 ,在 发 育 过 程 中 ,任何 一 个 
环境 因子 变化 都 可 能 导致 昆虫 的 体型 的 变化 ,这 些 
环境 因素 包括 温度 .湿度 光照、 食物 、 密 度 等 
(Davidowitz et al., 2004) 。 
1.3.1 温度 : 关于 温度 影响 的 研究 在 近 几 十 年 受 
到 了 广泛 的 关注 ,在 温 生 物 学 的 某 些 方面 已 经 取得 
了 出 色 的 进展 。 昆 虫 体 内 的 各 项 生理 生化 过 程 都 受 
周围 环境 的 影响 , 随 温度 升 高 ,昆虫 的 生长 时 间 缩 短 
而 生长 速率 增 大 ,成虫 的 最 终 体 型 也 受 影响 。 随 着 
温度 的 变化 ,昆虫 的 体型 变化 有 很 多 种 方式 。 如 绿 
头 苍蝇 Lucilia cuprina 的 肾 重 在 15 ~30% 之 间 随 温 
度 升 高 而 减 小 ; 而 Chrysomya albiceps 的 体重 随 温度 
升 高 到 25% 而 后 突然 下 降 。L cuprina 的 最 大 体重 
出 现在 15%C ,而 C. albiceps 的 最 大 体重 出 现在 20°C 
(Gomes et al., 2009), ;^ Æ 9H  Delphastus 
catalinae JN, Wk 22°C 时 体重 最 重 ,30% 次 之 ,26% 时 
最 轻 (Legaspi et al., 2008) 。 

然而 ,Atkinson (1994) 展示 了 109 个 变温 动物 
的 研究 中 多 于 80% 的 表现 出 体型 随 着 温度 下 降 而 
增加 的 规则 , 被 称 为 温度 -体型 规则 ( temperature- 
size rule) ( Walters and Hassall, 2006; Kingsolver et 
al., 2007) 。 多 个 研究 在 细胞 水 平 上 对 温度 -体型 规 
则 的 形成 进行 了 解释 ,包括 在 高 温 胁迫 下 由 于 氧 的 
限制 细胞 的 生长 效率 必须 降低 (Pirtner，2002 ) ;不 
同 温度 下 细胞 生长 速率 相对 不 同 ( Van der Have and 
de Jong, 1996) ;小 的 细胞 更 能 适应 更 高 的 温度 ,大 
的 细胞 更 适应 更 低 的 温度 ( Kozlowski et al., 2004) 
等 。Blanckenhorm 和 Llaurens ( 2005 ) Æ IW, at 26 di 
S. stercoraria. 的 眼睛 和 翅膀 随 温度 降低 增 大 ,并 呈 
线性 关系 。 其 中 眼睛 的 增 大 2/3 是 细胞 数量 增加 的 
贡献 ,1/3 是 细胞 大 小 的 贡献 。 翅 膀 增 大 3/4 是 细 
胞 数量 增加 的 贡献 , 1/4 是 细胞 大 小 的 贡献 。 指 出 
温度 对 细胞 大 小 和 数量 的 影响 可 以 清楚 地 解释 温度 
对 个 体 体型 大 小 的 影响 ,提出 昆虫 体型 的 减 小 可 以 
由 高 于 和 低 于 物种 最 适 存 活 的 温度 极限 来 解释 
( Blanckenhorn and Llaurens, 2005) 。 这 些 结果 上 暗示 































































































了 温度 -体型 规律 可 能 是 适应 的 结果 。 
1.3.2 光照 : 昆虫 体型 大 小 通常 与 季节 人 性 增长 时 
期 同步 ,与 生长 时 期 的 光照 有 关联 。 小 花 晴 Podisus 
nigrispinus 饲养 在 28% All 15 h 光照 时 体型 最 大 , 光 
期 大 于 或 小 于 15 h 体型 都 减 小 (Malaquias et al., 
2009), 482A H Leptinotarsa decemlineata 在 短 光 
FOR BO AY FE RG HRP Ae FY) A (Dolezal et 
al., 2007). JH [e] 38 K B 7] 78 Se P Anopheles 
quandrimaculatus 的 体重 在 短 光 照 下 比 在 长 光照 下 
要 重 ,但 在 相同 翅 长 的 大 型 蚊子 A. quandrimaculatus 
中 ,长 光照 下 个 体 的 体重 高 于 短 光 照 下 个 体 
1992 ), 4 3k © Wa Chrysomya 
megacephala 的 研究 表明 , 光 周 期 对 绿 头 苍蝇 的 体重 
没有 明显 的 影响 (Gomes et al., 2006) 。 

1.3.3 食物 : 食物 的 营养 成 分 会 影响 昆虫 体型 的 
大 小 ,如 由 于 混交 林 的 中 油 松 叶 的 粗 脂肪 全 糖 含 量 
减少 ,CAN 比值 下 降 。 取 食 针 疗 混 交 林 叶 的 松 毛虫 
Dendrolimus ,体型 小 于 取 食 纯 松 林 的 松 毛 虫 ( 周 章 
SM, 1994) 。 食 物 限制 通常 也 导致 小 的 体型 ,如 德国 
Zl Blattella germanica. 成 虫 的 体型 由 于 食物 限制 
而 发 育成 更 小 的 体型 ( Young et al., 1999) 。 食 物 的 
湿度 也 会 影响 体型 大 小 ,在 黄粉 虫 Tenebrio molitor 
幼虫 允许 的 饲料 含水 量 的 范围 , 随 着 饲料 含水 量 的 
增加 ,黄粉 虫 幼 虫 的 体重 也 随 着 增加 ,说 明 水 分 对 黄 
粉 虫 幼虫 的 生长 发 育 有 具有 较 大 的 有 影响 ( 吴 福 中 ， 
2007), 

1.3.4 密度 : 昆虫 对 拥挤 有 的 反应 方式 各 式 各 样 ， 
通常 以 行为 的 迅速 变化 决定 最 终 的 形态 和 其 他 反 
应 。 它 们 体型 大 小 的 分 级 是 短期 和 长 期 效应 的 一 个 
普遍 的 现象 ,不 仅 由 密度 而 且 由 所 经 历 的 时 间 和 和 母 
代 阶 段 历史 决定 。 虹 皮 时 期 被 认为 是 形态 差异 形成 
的 重要 时 期 ,由 于 它们 的 外 骨骼 要 持续 在 每 一 个 龄 
期 和 整个 成 虫 期 ,只 在 晓 皮 期 间 发 生 形 态 的 明显 改 
变 , 并 且 之 后 不 久 ,表皮 就 硬化 。 虽 然 由 种 群 密度 引 
起 的 内 部 器 官 和 新 陈 代谢 的 变化 独立 于 体 壁 限制 ， 
不 局 限于 旷 皮 时 期 ,但 短暂 的 内 部 和 外 部 反应 的 差 
异 具有 重要 的 意义 。 实 验 室内 的 研究 表明 ,密度 依 
赖 的 多 型 性 是 真实 存在 的 ,然而 ,在 实验 室内 的 种 群 
体型 对 密度 的 反应 不 同 于 野外 所 观察 到 的 体型 对 密 
度 的 反应 。 实 验 室 观察 到 的 种 群 的 基因 差异 有 助 于 
了 解 野 外 种 群体 型 及 生活 史 的 差异 (Applebaum and 
Heifetz, 1999 ) 。 如 在 实验 室 条 件 下 ,黄粉 虫 7 
moliior 幼 虫 在 低 密 度 的 环境 中 生长 缓慢 , 高 密度 同 
样 制约 黄粉 虫 幼 虫 的 生长 发 育 ( 吴 福 中 , 2007) 。 王 
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3 期 ENES: 昆虫 体型 及 怕 
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URS (2008 ) 观察 了 甜菜 夜 峨 Spodoptera exigua 在 5 
种 幼虫 密度 下 (1, 5, 10, 20, 30 ORO) IRRA A 
Wü s E DU, 发现 1 头 / 瓶 的 晴 最 重 , 显著 高 于 其 他 
密度 的 ,其 余 随 幼虫 密度 增加 而 下 降 。 
1.4 贝 格 曼 法 则 与 反 贝 格 曼 法 则 的 相关 机 理 
Blanckenhorn 和 Demont (2004) 从 昆虫 个 体 水 
平 上 对 贝 格 曼 法 则 和 反 贝 格 曼 法 则 这 两 种 完全 相反 
的 渐变 规律 的 出 现 的 原因 做 出 了 解释 。 他 们 认为 由 
于 在 高 纬度 的 生长 季节 长 度 更 短 ,因而 动物 进化 出 
更 快 的 生长 速率 作为 补偿 ,过 度 的 补偿 导致 贝 格 曼 
法 则 ,补偿 不 足 导 致 反 贝 格 曼 法 则 ,形成 了 一 个 统一 
体 的 两 个 极端 ,两 者 的 出 现 并 不 矛盾 。 这 一 理论 能 
否 解释 所 有 昆虫 体型 渐变 的 原因 有 待 进一步 证 明 
( Blanckenhorn and Demont, 2004) 。 






































2 昆虫 性 体型 二 型 性 及 其 地 理 变异 





雌雄 动物 很 少 具 有 相同 的 体型 ,这 种 雌雄 体型 
上 的 差异 被 称 为 性 体型 二 型 性 (sexual size 
dimorphism) ( Blanckenhorn et al., 2007) 。 一 般 在 大 
型 哺乳 动物 中 雄性 个 体 要 更 大 ( Fairbairn, 1997) 。 
而 在 昆虫 中 , 上 肉 性 个 体 通 常 要 大 于 雄性 个 体 
(Stillwell et al., 2010) , 
雌雄 体型 的 差异 水 平 通常 被 表示 为 性 体型 二 型 
性 指数 (sexual size dimorphism index) 。 不 同 地 理 种 
群 昆虫 雄 虫 和 肉 虫 的 体型 变异 程度 通常 不 一 样 
(Stillwell et al., 2010) ,性 体型 二 型 性 指数 也 表现 出 
一 定 的 差异 。1950 年 任 希 (Rensch ) 首先 提出 一 个 
雄 虫 的 体型 异 速生 长 的 规律 被 称 为 任 希 法 则 
(Rensch's rule) 。 描 述 为 在 上 肉 性 更 大 的 动物 中 ,性 
二 型 性 随 上 肉 雄 体型 的 增 大 而 减 小 ,或 在 雄性 动物 更 
大 的 动物 中 ,性 二 型 性 随 肉 雄 体型 的 增 大 而 增 大 。 
大 多 数 昆 虫 中 , 雌 虫 大 于 雄 虫 ,如 果 随 着 昆虫 体型 增 
大 ,性 体型 二 型 性 指数 减 小 , 就 符合 任 希 法 则 
(Rensch, 1950) 。 如 大 狼 叶 虫 C， bowringi 体重 、 亚 
VEX O. furnacalis 肾 重 都 是 肉 虫 大 于 雄 虫 , 体 
型 随 着 纬度 升 高 而 减 小 ,性 二 型 性 也 随 之 减 小 ( 涂 
小 云 等 , 2010; EWES, 2012), 

然而 后 来 的 研究 发 现 ,与 之 相反 的 异 速 生长 的 
趋势 即 肉 虫 的 体型 的 异 速生 长 也 存在 ,被 称 为 反 任 
AYEI] (converse Rensch’ s rule) 。 如 食 豆 甲虫 $. 
limbatus 瞧 虫 体型 大 于 雄 虫 ,在 低 纬 度 体 型 更 小 ,性 
体型 二 型 性 却 更 大 (Stillwell et al., 2007 ) 。 

在 蝗虫 Melanoplus sanguinipes 和 M. devastator 



































































































































( Roff and Mousseau, 2005 ), Omocestus viridulus 
(Berner and Blanckenhorn, 2006 ) , Dichroplus vittatus 
(Bidau and Marti, 2007), WI% Teleogryllus emma 
(Masaki, 1967 ) , Allonemobious fasciatus ( Mousseau 
and Roff, 1989), LA Æ s Hy Ephippiger terrestris 
(Landman et al., 1989) 中 都 发 现 不 同 地 理 种 群 的 性 
体型 二 型 性 存在 差异 。 

2.1 性 体型 二 型 性 形成 的 途径 

从 昆虫 个 体 水 平 看 ,雌雄 实现 体型 差异 的 途径 
只 有 3 个 :雌雄 卵 的 大 小 差异 .生长 速率 差异 和 生长 
时 间 差 异 (Tammaru et al., 2010; Stillwell and 
Davidowitz, 2010) 。 

对 鳞 翅 目 一 些 种 类 的 研究 发 现 ,雌雄 幼虫 在 多 
个 龄 期 表现 出 发 育 时 间或 发 育 速率 的 差异 ( Esperk 
et al., 2007) ;并 对 其 中 一 个 种 类 的 卵 进行 了 测量 ， 
没有 发 现 性 二 型 现象 ,结果 暗示 了 性 二 型 性 的 产生 
是 由 于 雌雄 虫 发 育成 熟 所 需 龄 期 的 不 一 致 或 肉 雄 幼 
虫 在 多 个 龄 期 的 发 育 时 间或 发 育 速率 不 一 致 造 
成 的 。 

在 很 多 昆虫 中 , 雄 虫 所 需 生 长 发 育 时 间 比 雌 虫 
要 短 , fh & Bp BT WE BL ( Pieridae ) 7 HR BE BL 
( Satyridae ) 蝴蝶 (Wicklund and Fagerstrom, 1977; 
Wicklund and Forsberg, 1991 ) #42 O. viridulus 
(Berner and Blanckenhorn, 2006) jj] ER EE Decticus 
verrucivorus ( Wedell, 
(Simmons et al., 1994) , Blanckenhorn && (2007 ) 对 
7 个 组 的 155 种 昆虫 的 数据 研究 发 现 ,也 有 一 些 种 
类 昆虫 中 雄 虫 生长 速率 更 慢 ,如 双 翅 目 中 两 种 苍蝇 
雄 虫 发 育 需 更 长 时 间 , 却 发 育成 比 雌 虫 更 小 的 体型 ， 
性 二 型 性 与 发 育 时 间 之 间 只 有 一 个 弱 的 正 相 关 ， 
此 认为 性 二 型 性 的 形成 中 发 育 速率 的 不 一 致 比 发 育 
时 间 不 一 致 更 重要 。 然 而 , Stilwell 和 Davidowitz 
(2010) 测 量 了 烟草 天 蛾 Manduca sexta 最 后 一 个 龄 
期 发 育 时 的 生长 速率 和 发 育 时 间 时 发 现 , 雌 虫 的 生 
长 速率 显著 高 于 雄 虫 ,发 育 时 间 也 显著 长 于 雄 虫 ,说 
明生 长 速率 和 发 育 时 间 在 性 体型 二 型 性 形成 过 程 中 
都 起 作用 ,雌雄 幼虫 生长 发 育 期 间 的 生理 过 程 差 异 
是 性 体型 二 型 性 形成 的 根本 机 制 。 

2.2 性 体型 二 型 性 及 其 变异 形成 的 根本 机 制 

动物 性 体型 二 型 性 差异 的 形成 机 制导 致 大 量 假 
说 的 提出 (Andersson, 1994; Abouheif and Fairbairn， 
1997; Fairbairn, 1997; Blanckenhorn et al., 2006) , 
Dale 55 (2007 ) 把 性 体型 二 型 性 变异 的 形成 机 制 归 
纳 为 进化 限制 .自然 选择 和 性 选择 3 个 大 类 (Dale et 
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al., 2007) 。 

2.2. 1 进化 限制 : 进化 限制 ( evolutionary 
constraints, Fairbairn, 1997) 指出 ,性 体型 二 型 性 是 
由 于 雌雄 对 于 相同 的 选择 压力 有 不 同 的 反应 。 假 如 
雌雄 中 某 个 性 别 有 更 多 的 可 加 遗传 变量 的 基因 ,将 
对 选择 有 更 强烈 的 反应 ,可 以 造成 性 体型 二 型 性 的 
差异 ( Leutenegger and Cheverud, 1982), David 等 
(1994 , 2005) 利用 单 肉 系 (全 同胞 系 ) 调查 技术 研 
究 了 黑 腹 果 蝇 D. melanogaster 的 自然 种 群 基因 变异 
和 基因 -环境 互 作 , 显示 了 体型 相关 的 特性 是 高 度 
遗传 的 ,SSD 是 一 个 可 塑 的 特性 ,并 有 旦 上 肉 性 和 雄性 体 
型 显著 正 相 关 ( David et al., 1994, 2005) 。Karan 等 
(1999) ÈI, RR Rie D. melanogaster 雌性 与 雄性 
的 基因 相关 性 是 平均 接近 0.8 的 ,因此 ,他 们 认为 在 
BAN d D. melanogaster 中 ,2/3(R = 0.64) 的 基 
因 表 达 的 体型 是 相等 的 , 换 句 话说 ,36% 的 基因 可 能 
只 在 一 个 性 别 中 表达 。 这 种 雌雄 基因 上 的 差异 给 
SSD 的 进化 留 下 了 相当 大 的 空间 。 然 而 这 一 观点 也 
存在 很 大 争议 , Reeve 和 Fairbairn ( 1996 ) 利用 黑 腹 
ARS D. melanogaster 的 一 个 半 同 胞 系 设计 ,找到 了 
一 个 雌雄 基因 之 间 更 高 的 相关 性 (> 20.93), 。 而 在 
其 他 一 些 物 种 中 ,如 烟草 天 蛾 M. sexta ,雌雄 控制 生 
长 和 发 育 的 基因 是 完全 相同 的 (Stillwell and 
Davidowitz, 2010) 。 

2.2.2 自然 选择 : 两 性 间 的 资源 竞争 或 繁殖 力 选 
择 也 可 以 增 大 性 体型 二 型 性 ( Fairbairn, 1997)。 比 
如 ,如 果 体 型 增 大 是 由 于 种 间 竞 争 的 降低 ,那么 大 的 
种 类 可 能 有 更 大 程度 的 性 体型 二 型 性 。 目 前 两 性 间 
的 竞争 这 个 假说 还 没有 足够 的 证 据 , 仍 然 需要 更 多 
的 试验 对 它 进行 进一步 的 测试 (Stillwell et al., 
2010) 。 如 果 对 于 繁殖 力 的 自然 选择 直接 作用 于 上 峻 
性 体型 ,那么 大 的 种 类 将 有 更 小 的 性 二 型 性 ( 反 任 
希 法 则 ) , 因为 雄 虫 相对 雌 虫 有 更 小 的 进化 反应 
(Head, 1995; Fairbairn, 1997), | gi "ws D. 
melanogaster FAY WE IE, Zr Bs ( Boulétreau- 



































































































































Merle et al., 1982) ,并 且 可 能 在 不 利 的 环境 条 件 下 
更 容易 生存 。 
2.2.3 人 性 选择 理论 : 性 选择 假说 预测 直接 的 性 选 





择 对 一 个 性 别 的 有 更 大 的 作用 ,而 对 另外 一 个 性 别 
有 更 小 的 作用 (Andersson，1994; Abouheif and 
Fairbairn ，1997;，Fairbairn ，1997 ) 。 如 果 雄 虫 面临 
更 强烈 的 选择 压力 ,那么 异 速生 长 的 趋势 将 符合 任 
希 法 则 (不 管 是 大 的 还 是 小 的 体型 被 选择 )。 相 反 ， 














速生 长 趋势 。Lehmann 和 Lehmamm (2008 ) 发 现 ， 
在 食物 充足 的 条 件 下 , KIX Poecilimon thessalicus 的 
雌 虫 优先 与 较 大 体重 的 雄 虫 交配 ,并且 这 些 雄 虫 制 
造 出 更 重 的 精子 包 喜 He PER BE TE S8 BOISE nre Tr 
大 量 物质 给 肉 性 ,这些 物 质 可 以 是 diced 
30% ,上 暗示 了 性 选择 在 这 个 物种 的 性 体型 二 型 性 
异 中 有 极 大 的 有 影响。 然而 Blanckenhorn 等 (1995 ) 
发 现在 资源 有 限 的 情况 下 ,一 种 水 昌 A remigis 小 
的 雄 虫 由 于 需要 更 少 的 食物 ,可 以 花 更 少 的 时 间 苋 
食 , 而 有 更 多 的 时 间 用 来 交配 ,更 容易 交配 成 功 , 产 
生 小 的 雄 虫 后 代 (Blanckenhorn et al., 1995) 。 
2.3 性 体型 二 型 性 的 环境 影响 因子 

任何 一 个 影响 体型 的 环境 因子 都 可 能 对 昆虫 性 
体型 二 型 dd 响 ,包括 温度 ,湿度 .寄主 植物 等 。 
2.3.1 温度 : 同一 oe 
maculatus , Ae 性 的 差异 在 低温 下 差异 
小 ,这 个 差异 是 温度 对 雌雄 虫 生 长 速率 包 VANT 
ERA HTE AI S ee Ao, HE E CHE/WE) 在 
低温 下 也 最 低 ,说 明 温 度 是 通过 影响 雄 虫 相对 雌 虫 
的 非 随 机 死亡 率 来 改变 性 二 型 性 的 (Stillwell and 
Fox, 2007) , Stillwell 和 Fox(2009 ) 进一步 在 24°C , 
30°C Al 36°C 3 个 温度 下 测试 了 亚利桑那 州 6 个 不 
同 纬度 地 理 种 群 食 豆 甲虫 S，limbatus 种 群 间 的 遗 
传 变异 和 体型 变异 的 表 型 可 塑性 和 其 他 特性 的 相对 

贡献 ,发 现 不 同 种 群 对 温度 变化 的 变异 程度 不 一 样 。 

2.3.2 湿度 :湿度 党 和 温度 一 样 随 纬度 发 生 相 应 的 
变化 ,热带 地 区 常 伴 有 高 降雨 和 湿度 , 随 纬 度 的 增加 
降雨 量 和 湿度 相应 减少 。 因 此 ,湿度 可 能 在 决定 种 
内 体型 变异 中 发 挥 了 比 温度 更 重要 的 作用 。 食 豆 甲 
H S. limbatus 的 体型 和 性 体型 二 型 性 存在 纬度 变 
异 , 其 体型 在 低 纬度 最 小 但 二 态 性 更 大 ,测量 该 地 区 
温度 ,湿度 的 数据 等 与 体型 及 性 二 型 性 的 变化 关系 
发 现 ,湿度 是 该 虫 活动 最 频繁 的 季节 里 唯一 与 性 二 
型 性 变异 相关 的 环境 因子 (Stillwell et al., 2007) 。 
2.3.3 寄主: Gianoli SE (2006 ) 分 别 用 两 种 旋 花 科 植 
物 Convolvulus bonariensis 和 C. chilensis 喂养 一 种 豆 
BELE h Megacerus eulophus 的 幼虫 ,测量 了 它们 的 成 
虫 体型 及 其 存活 率 , 发 现 用 C. chilensis 饲养 时 雌 虫 
与 雄 虫 的 体型 比 显著 大 于 取 食 C. bonariensis B5 WE 
虫 与 雄 虫 的 体型 比 。 指 出 取 食 C. chilensis 种 群 的 
大 的 肉 虫 体型 可 能 是 在 紧张 的 生态 环境 中 寻 吏 寄主 
植物 时 对 高 存活 率 的 选择 的 结果 。 然 而 ,在 四 纹 豆 
$C. maculatus 中 ,性 二 型 性 的 变化 主要 受 温度 的 







































































































































































如 果 雌 虫 经历 更 强 的 性 选择 ,将 产生 与 之 相反 的 异 


影响 而 与 寄主 食物 无 关 (Stillwell and Fox, 2007) 。 
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3 结语 与 展望 


关于 昆虫 不 同 地 理 种 群体 型 渐变 的 原因 ,目前 
还 存在 很 大 的 争议 。 温 度 被 认为 是 很 多 昆虫 体型 纬 
度 变 异 最 重要 的 选择 因素 , 因为 温度 对 昆虫 个 体 生 
长 发 育 速 率 有 显 背 影响 ,温度 还 可 能 间接 作用 于 昆 
虫 体内 共生 菌 影 响 昆 虫 体 型 ( 李 献 交 和 李 保 平 ， 
2006) ,然而 ,湿度 通常 与 温度 一 样 也 随 经 纬度 产生 
渐变 ,并 且 湿 度 会 对 很 多 昆虫 如 非洲 角 甲 虫 . 果 晶 等 
生长 发 育 和 体型 变异 产生 影响 (Le Lagadec et al., 
1998; Telonis-Scott et al., 2006); Telonis-Scott 等 
(2006) 研究 表明 ,湿度 和 温度 的 结合 通常 比 温度 或 
湿度 单个 因子 可 以 更 好 地 预测 果 晶 的 体型 ,表明 湿 
度 也 是 昆虫 不 同 地 理 种 群体 型 渐变 的 重要 因素 。 此 
外 ,寄主 种 子 的 大 小 (Stillwell et al., 2007 ) ,寄主 植 
物 的 防御 机 制 差异 (Fordyce et al., 2010) ,种 群 密度 
差异 (Jannot et al., 2009 ) 也 被 证 明 是 昆虫 体型 变异 
的 重要 因素 。Cushman 等 人 发 现 季节 性 气候 的 差异 
比 温度 的 差异 可 以 更 好 地 解释 不 同 地 理 种 群 昆虫 体 
型 随 纬度 的 渐变 (Cushman et al., 1993; Arnett and 
Nicholas, 1999) 。 并 且 , 其 他 因素 如 寄主 的 变异 US 
JF .光照 土壤 条 件 (Herrmann et al., 2010) ,或 者 病 
原 菌 的 差异 或 地 理 差异 本 身 都 可 能 导致 体型 地 理 变 
异 , 这 些 因素 对 体型 变异 趋势 以 及 作用 的 方式 都 有 
待 进一步 研究 。 
昆虫 种 类 表现 出 一 个 强烈 的 种 内 和 种 间 的 变 
异 ,是 性 二 型 性 研究 的 理想 材料 。 自 1871 年 达尔 文 
对 性 二 型 性 产生 的 根本 机 制 进行 了 讨论 以 来 ,性 二 
型 性 的 研究 已 经 取得 了 很 大 的 进展 。 人 性 体型 二 型 性 
的 地 理 变异 的 途径 和 机 制 的 多 个 假说 在 多 种 昆虫 中 
得 到 测试 ( Andersson, 1994; Abouheif and Fairbairn , 
1997; Fairbairn, 1997; Blanckenhorn et al., 2006) , 
不 同 昆虫 性 二 型 性 的 变异 可 能 与 昆虫 的 生活 史 特 性 
密切 相关 ,不同 种 昆虫 性 体型 二 型 性 的 变异 机 制 可 
能 是 不 一 样 的 。 因 此 ,在 昆虫 个 体 水 平 ,大 量 对 单个 
模式 物种 的 性 二 型 性 进化 途径 的 研究 对 性 二 型 性 变 
异 假说 的 测试 将 更 有 帮助 。 在 环境 因素 方面 ,任何 
导致 肉 雄 虫 代谢 水 平 . 生 长 发 育 响应 差异 的 环境 因 
子 的 变化 都 可 以 影响 雌雄 虫 的 最 终 体型 ,最终 导 致 
成 虫 性 体型 二 型 性 指数 的 改变 。 此 外 ,完整 的 性 特 
异性 的 体型 的 适应 代价 和 利益 ,比如 死亡 率 (或 捕 
食 竞争) 和 生殖 成 功 的 综合 研究 也 值得 我 们 更 进 
一 步 的 研究 。 
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